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Биоразнообразие сфагновых болот характеризует одну из наиболее богатых экосистем, которая
наименее изучена, несмотря на то, что представляет собой стратегически важный природный и хо-
зяйственный ресурс. Для изучения факторов, обеспечивающих устойчивость и продуктивность по-
пуляции сфагновых мхов, в последние годы начаты исследования сообществ прокариотических
микроорганизмов, ассоциированных с этими растениями. При использовании методов высокопро-
изводительного параллельного секвенирования (High-Throughput Sequencing, HTS) удалось пока-
зать функциональное разнообразие прокариотических микробных сообществ (микробиома) сфаг-
нума и прояснить, какие элементы биохимических путей и генных семейств обеспечивают разно-
образие способов их адаптации и весьма успешной колонизации сфагнумом обширных территорий
Северного полушария. С другой стороны, данных о биоразнообразии эукариотических сообществ
сфагновых болот немного, хотя актуальность таких исследований очевидна. В обзоре обсуждаются ‒
в контексте современных методов метагеномики ‒ перспективы исследований, значительно рас-
ширяющих возможности оценки таксономического состава, относительной численности отдель-
ных групп микроскопических эукариот и их скрытого биоразнообразия в биотопах болот.
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Болота играют важнейшую роль в природных
экосистемах. Средообразующим элементом боль-
шинства болот является сфагнум – космополити-
ческий род мхов, наиболее распространенный в
бореальной зоне Северного полушария. Сфагно-
вые мхи обладают способностью к катионному ти-
пу тканевого обмена и, благодаря этому, формиру-
ют особую закисленную среду [1]. Эта среда пре-
пятствует быстрому разложению органики, что
приводит к накоплению углеродных соединений в
виде торфа. Торфяники Северного полушария
представляют собой глобальную систему фикса-
ции и захоронения около трети запасов всемирно-
го углерода [2], что превышает в 2–3 раза его запа-
сы во всех тропических лесах планеты [3].

Около 4 млн км2 поверхности земли заняты
торфяными болотами, из них более половины на-
ходится на территории России. Торфяники игра-
ют важную роль в глобальном обмене парниковых
газов и других важных компонентов атмосферы
(CH4, CO, N2O, NH3, H2S и других) и являются сре-
дообразующим фактором при формировании гид-
рологических и даже климатических особенностей
экосистем (см., например, [4–6]). Общеизвестно

хозяйственное значение торфа как критически не-
обходимого для многих регионов источника топ-
лива, а также как изоляционного материала, при-
родного сорбента и антисептика. В настоящее
время основными потребителями сфагнума явля-
ются США, Европейский Союз и Япония, им-
портирующие большие количества сухого мха для
хозяйственных нужд. В Канаде и странах ЕС раз-
рабатываются технологии его культивирования, в
том числе как возобновляемого биоресурса, по-
скольку запасы торфа вскоре могут быть исчерпа-
ны: средняя скорость прироста торфяного слоя в
природе крайне низка (0.75–1.00 см в год).

Важно осознать роль сфагновых болот не толь-
ко как стратегического промышленного ресурса,
но и как уникального резервуара и консерватора
биологического разнообразия. Так, торфяные за-
хоронения пыльцы высших растений, спор мхов
и папоротников представляют большой интерес
как источник информации для стратиграфиче-
ского датирования климатических изменений на
протяжении последнего ледникового периода.
Состав пыльцевых отложений, а также реликто-
вые захоронения растительности служат основой
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палеоэкологических исследований для рекон-
струкции истории смены ландшафтов и расти-
тельных сообществ в контексте изменений кли-
мата [7, 8]; они являются также источником ар-
хеологических данных по освоению человеком
ландшафта на протяжении всего голоцена до со-
временности [9, 10].

В последнее время проведены детальные ис-
следования сообществ прокариотических микро-
организмов, ассоциированных со сфагновыми мха-
ми, с целью изучения факторов, обеспечивающих
устойчивость и продуктивность популяции этих
растений [11–13]. В более ранних работах ‒ с ис-
пользованием методов дифференциального элек-
трофореза ‒ показано, что микробиом отдельных
видов сфагнума высокоспецифичен и имеет раз-
ный индекс биоразнообразия, вне зависимости от
географической привязки [14].

Появление методов высокопроизводительно-
го параллельного секвенирования (high-through-
put sequencing, HTS) ознаменовало эру новых воз-
можностей и привело к формированию отдельно-
го направления в науке ‒ матегеномики. Высокая
производительность секвенирования и развитие
высокотехнологичных подходов на основе метода
ПЦР позволяют точечно определять состав от-
дельных ДНК-маркеров или целых оперонов из
тотальных проб среды (environmental DNA, или
eDNA metabarcoding). Эти данные могут быть ис-
пользованы для быстрой и точной оценки таксо-
номического профиля сообществ, в том числе для
выявления скрытого биоразнообразия и других,
ранее не описанных групп, а также для изучения
функциональных групп генов и генных семейств
в составе генофонда сообществ. Недавно опубли-
кованные работы, основанные на методах HTS,
согласуются с более ранними и подтверждают вы-
сокое таксономическое разнообразие сфагнового
микробиома [15, 16].

Было показано, что гиалиновые клетки и стебли
растений сфагнума поддерживают различные мета-
нотрофные сообщества бактерий, вовлеченные в
эффективный цикл усвоения и переработки метана
как инструмента фиксации и захоронения углерода
в экосистемах болот [17–20].

При отсутствии корневой системы у мхов бак-
териальные сообщества играют важную роль в
снабжении растений органическими метаболита-
ми и в обеспечении общих условий жизнеспособ-
ности и защиты от внешних факторов [21]. Это
подтверждается данными о том, что степень ви-
доспецифичности микробиома и спектр экологи-
ческих групп бактерий напрямую коррелируют с
набором вторичных метаболитов, производимых
растениями [15], и определяются такими абиоти-
ческими факторами, как степень закисленности
и трофность (т.е. содержание питательных ве-
ществ) среды [16]. Основной состав микробиома

сфагнума не только видоспецифичен, но и пере-
носится между поколениями растений в составе
споровых капсул [22], являя собой яркий пример
реликтового эволюционно устойчивого метасо-
общества.

На основе масштабной сборки микробиома
установлено функциональное разнообразие мик-
робных сообществ сфагнума, а также выявлены
элементы биохимических путей и генные семей-
ства, обеспечивающие разнообразие адаптивных
стратегий этих сообществ [23]. Обнаружены функ-
циональные группы генов, само наличие которых
предполагает тесную взаимосвязь растений и мик-
роорганизмов в процессах азотфиксации и усвое-
ния питательных веществ, выработки устойчиво-
сти к окислительному стрессу и к осушению. Мик-
робные сообщества сфагнума отличаются от
сообществ торфяного слоя и известных микробио-
мов высших растений, в частности высоким со-
держанием компонентов бактериальных генети-
ческих систем, вовлеченных в процессы дыхания
(их относительная доля коррелирует с вертикаль-
ным градиентом кислорода [24]), и клеточной по-
движности [25], что, как очевидно, играет важную
роль в функционировании сообществ поверхност-
ной пленки филлосферы. Относительная доля си-
стем клеточного ответа на различные формы стрес-
са, в особенности окислительного, также высока,
наряду с системами синтеза белковых агентов
усвоения железа (сидерофоров), которые харак-
терны для сообществ олиготрофных и омбро-
трофных экосистем, а также известны как эле-
менты антагонистического взаимодействия мик-
робных сообществ [26].

В целом описание этих групп генов позволяет
значительно расширить представления об осо-
бенностях функционирования прокариотическо-
го биоценоза сфагновых мхов. Так, высокое со-
держание в микробиоме мобильных элементов,
характерных для сообществ симбиотических бак-
терий [27, 28], указывает на высокую вероятность
наличия форм симбиоза между бактериями и
мхом. Обилие элементов системы ответа на окис-
лительный стресс, а также систем фиксации и
усвоения азота [15, 16, 29] в обширном круге таксо-
нов микробного сообщества, по-видимому, спо-
собствуют весьма успешной колонизации сфагну-
мом обширных территорий. Биохимические пути
фиксации и усвоения азота представлены значи-
тельно полнее, чем системы его катаболизма, и это
служит биологической основой важнейшей роли
сфагновых болот в усвоении и захоронении орга-
нического материала в мировом масштабе. Наряду
с открытием большого разнообразия функцио-
нальных групп генов в микробиоме, упомянутые
работы свидетельствуют, что далеко не все груп-
пы бактерий в микробных сообществах сфагнума
известны и описаны традиционными методами
микробиологии.



732

МОЛЕКУЛЯРНАЯ БИОЛОГИЯ  том 50  № 5  2016

РУСИН

На фоне столь важных результатов, получен-
ных в области изучения микробиома сфагнума,
очевидна необходимость исследования и биораз-
нообразия эукариотических сообществ сфагно-
вых болот. Работы с использованием традицион-
ных методов сбора материала и микроскопии, на-
пример [30], показывают, что значительная доля
групп разного таксономического ранга однокле-
точных эукариот и микроскопических животных
в экосистеме сфагнового болота остается или не-
известной, или не описана систематиками. На ос-
нове уже полученных результатов этот биотоп в
Германии, например, охраняется законом как
ценный ресурс национального биоразнообразия.
Микроскопические исследования подобных био-
топов не только трудоемки и длительны, но и тре-
буют участия целого ряда специалистов в области
таксономии, что делает подобные проекты долго-
срочными и часто трудновыполнимыми. Очевид-
но, что современные способы выявления эукари-
отического разнообразия предлагает метагеноми-
ка. На их основе может быть не только проведена
каталогизация известных групп, но и выявлены
масштабы скрытого биоразнообразия однокле-
точных эукариот, микроскопических животных,
растений и грибов. Известно множество публика-
ций, посвященных изучению биоразнообразия
морских эукариот, включая сообщества бентоса,
мейобентоса и планктона, методами HTS с ис-
пользованием коротких штрих-кодов в составе ге-
нов 18S рРНК (вариабельные области V4 и V9) и
28S рРНК (вариабельные области D1, D2, D3) или
межгенных рибосомных участков ITS [см., напри-
мер, ссылки 31–35]. Кажется парадоксальным то,
что сообщества глубоководных рифтовых зон
изучены лучше, чем обитатели гораздо более до-
ступных для исследования болот.

С использованием маркеров рибосомной ДНК
получены данные о видовом богатстве эукариот и
о пространственной регионализации сообществ в
различных биотопах. Имеются работы, в которых
подходы HTS используются для массового получе-
ния классических штрих-кодов (цитохром-С-ок-
сидаза I, COI) при изучении состава пресноводных
сообществ на видовом уровне [36]. Тем не менее,
высокая степень вариабельности традиционных
маркеров зачастую препятствует достоверной
идентификации таксонов высокого ранга и сни-
жает достоверность компьютерной обработки
данных [37–39]. В этой связи представляется пер-
спективным получение масштабного пула метаге-
номных данных не только в форме традиционных
штрих-кодов, но и длинных, либо перекрывающих-
ся ампликонов (whole genome shotgun). Кажется ве-
роятным, что этот подход позволит обойти извест-
ные технические ограничения и получить достовер-
ную информацию о таксономическом составе,
относительной численности отдельных групп эука-

риот и охарактеризовать скрытое биоразнообразие
биотопов болот.

Преимуществом получения полногеномных
ампликонов является также и то, что возникает
возможность охарактеризовать первичные геном-
ные данные для широкого спектра таксонов мик-
роэукариот, обитающих в биоценозе болот. Веро-
ятность получения их полноразмерных геномов в
обозримое время крайне мала. Кроме этого, ана-
лиз метагеномных данных ‒ перспективный под-
ход для выявления не описанных до сих пор таксо-
номических групп.
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ское прочтение рукописи.
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РУСИН

METAGENOMICS AND BIODIVERSITY OF SPHAGNUM BOGS
L. Y. Rusin1, 2

1Kharkevich Institute for Information Transmission Problems, Russian Academy of Sciences, Moscow, 127051 Russia
2Department of Biology, Moscow State University, Moscow, 119991 Russia

e-mail: roussine@yandex.ru

Biodiversity of sphagnum bogs is one of the richest and less studied, while these ecosystems are among the
top in ecological, conservation and economic value. Recent studies report detailed research of prokaryotic
consortia associated with sphagnum mosses and reveal factors that maintain sustainability and productivity
of bog ecosystems. High-throughput sequencing technologies allowed to get insight into functional diversity
of moss microbial communities, identify biochemical pathways and gene families that facilitate the spectrum
of adaptive strategies and largely foster the very successful colonization of the Northern hemisphere by sphag-
num mosses. Rich and valuable information obtained on microbiomes of peat bogs set off the paucity of ev-
idence on their eukaryotic diversity. Perspectives and expectations of reliable assessment of taxonomic pro-
files, relative abundance of taxa and uncovering hidden biodiversity of microscopic eukaryotes in sphagnum
bog ecosystems are briefly outlined in the context of today’s metagenomics.

Keywords: metagenomics, biodiversity, sphagnum, bogs
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